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Resumen

El proceso de especiacién es sin lugar a dudas un tema central de la evolucién que ha atraido la atencién de numerosos naturalistas como
Darwin y renombrados bidlogos evolutivos de la llamada sintesis evolutiva (Mayr y Dobzhansky) y de la actualidad (Riesberg y Schemske)
por mencionar algunos. Sin embargo, por tratarse de un tema tan complejo, existen diversos enfoques para abordar su estudio como el
filogenético y el que se basa en la definicién del concepto bioldgico de especie y la relevancia del aislamiento reproductivo. En este trabajo se
presenta una breve revision de los modelos de especiacion y se enfatiza el papel del aislamiento reproductivo en el proceso de especiacién de
acuerdo al concepto biolégico de especie. Se menciona cémo puede evolucionar el aislamiento reproductivo y algunos ejemplos de la accién
de las barreras reproductivas en plantas y animales. Finalmente se menciona la relevancia de la hibridacién, la cual ha sido menospreciada
por algunos autores, y se aborda el conocimiento que se tiene actualmente de las bases genéticas del aislamiento reproductivo.

Introducciéon

Uno de los principales objetivos de la biologia evolutiva es tratar
de entender cdmo se ha originado la gran diversidad de especies
que han existido y las que actualmente existen en nuestro planeta.
Paraddjicamente, a pesar de lo tangible de esta diversidad de
organismos reflejada en una impresionante variedad de formas,
colores y tamafios, el entender el origen de las especies ha sido
uno de los “misterios” mds antiguos. Darwin se refirié al origen
y la diversificacién de las plantas con flor como “el misterio de
misterios” y por muchos anos después de la muerte de Darwin
el origen de las especies permanecié como uno de los problemas
evolutivos mds relevantes no resueltos como lo llegd a decir a
mediados del siglo pasado Dobzhansky (1951). Si bien en la
actualidad tenemos mds evidencias y por lo tanto una idea
general mas completa del proceso de especiacidn, estamos lejos
de entender en detalle cdmo se han originado la mayorfa de las
especies.

Resulta obvio que para poder abordar el proceso de
especiacién, tenemos primero que definir que entendemos
por especie. Si bien actualmente existen varias definiciones del
concepto de especie, ninguna es lo suficientemente “inclusiva’
para poderla aplicar a la totalidad de los organismos existentes.
A lo largo de este escrito, voy usar la definicién propuesta por
Mayr (1942) quien considera a las especies como grupos de
poblaciones naturales que potencialmente pueden entrecruzarse
y que estdn reproductivamente aislados de otros organismos
(conocida como el concepto biolégico de especie, CBE). Este
concepto, fue ligeramente modificado por el mismo Mayr (1963)
especificando que el CBE se aplica mejor a especies simpdtricas.
A pesar de que esta definicién excluye a los organismos que no
presentan reproduccion sexual (como algunas bacterias, plantas e
incluso especies de vertebrados como lagartijas partenogenéticas
de los géneros Cremidophorus y Lacerta que slo se reproducen
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asexualmente), actualmente es una de las definiciones mads
aceptadas por la mayorfa de los bidlogos evolutivos (pero ver
Mallet, 2008) y por los estudiosos de la especiacion en particular.
Sin embargo, es importante mencionar que este concepto tiene
muchas limitaciones y podria en algin futuro ser reemplazado
por otro a la luz de nuevos modelos y evidencias empiricas.
Una de las contribuciones relevantes de Dobzhansky (1951) a
los estudios de especiacidn, consistié en proponer que para que
puedan coexistir distintas formas ecoldgicas deben existir barreras
que limiten el flujo de genes entre ellas. De ahi que uno de los
enfoques centrales en el estudio de la especiacién parta de la
definicién del CBE, en donde el aislamiento reproductivo es
esencial para poder delimitar a una especie. Por lo tanto el tema
central de muchos estudios de especiacién es entender cémo han
evolucionado las barreras y su contribucién en el aislamiento
reproductivo. En este contexto, la especiacién puede definirse
como el proceso de formacién de nuevas especies por la presencia
de barreras reproductivas, las cuales se definen como aquellas
caracteristicas intrinsecas o extrinsecas de los organismos que
impiden o minimizan el intercambio de genes entre organismos
de poblaciones distintas. Por lo tanto, cualquier caracteristica que
contribuya al aislamiento reproductivo es una causa potencial de
especiacién. Sin embargo, cabe mencionar que hay autores que
consideran que los estudios de especiacién deben centrarse en
explicar los factores que promueven la diferenciacién fenotipica
entre las poblaciones (Johnson, 2006). Aunque comparto este
punto de vista, actualmente existen pocos estudios que hayan
abordado este enfoque por lo que el énfasis de esta revisién serd
en el aislamiento reproductivo.

De manera general el origen de una especie a partir de una
preexistente ocurre en escalas de tiempo muy grandes (cientos o
miles de generaciones) a lo largo de las cuales se van acumulando
diferencias ecoldgicas y sexuales que diferencian a cada especie.
Sin embargo, en ocasiones la especiacién puede originarse por
hibridacién en un periodo de tiempo “breve”. Este tipo de
especiacién se considera muy relevante en la evolucién de las
plantas y serd abordado mds adelante. De igual forma veremos
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que en algunos casos la especiacién se puede “simular” en el
laboratorio y obtener resultados a corto plazo.

Clasificacién de los modelos de especiacion en un contexto
geogridfico

Una manera de abordar un problema tan complejo como el origen
de las especies ha sido clasificando los modelos de especiacién
en un contexto geogrifico. En esta seccién se mencionardn
brevemente los principales tipos de especiacién, sin embargo
a lo largo del trabajo veremos que los demds temas se pueden
ubicar también en un contexto geografico. En los casos en donde
la especiacién ocurre sin que exista una barrera extrinseca se le
denomina especiaciéon simpitrica. A la evolucién de barreras
reproductivas en poblaciones que estdn separadas (i.e, por rios,
montafas, océanos) se le llama especiacién alopdtrica. Un
tercer tipo de especiacién es cuando una parte pequena de una
poblacién muy extensa se separa del resto y posteriormente
evoluciona de manera independiente, lo que se conoce como
especiacién peripétrica (Futuyma, 2005).

Especiacion Alopatrica
De manera intuitiva resulta mucho mds sencillo pensar que en
las poblaciones separadas por barreras fisicas puedan evolucionar
barreras genéticas que eviten o reduzcan el flujo génico entre ellas.
Quizd el principal defensor de la especiacién alopdtrica fue Ernst
Mayr quien consideraba que el origen de la diversidad bioldgica
era producto de este tipo de especiacién. Mayr (1942) propuso
que en poblaciones de una especie, separadas geogrdficamente,
evolucionaban mecanismos de aislamiento  reproductivo
durante cientos o miles de generaciones que les permitian
posteriormente estar en simpatria. En su libro de “Sistemdtica
y el origen de las especies”, Mayr dedica todo un capitulo a
ejemplos de especiacién alopdtrica. Sin embargo, debido a que
no se disponfa de datos filogenéticos y muchas especies solo se
definfan por criterios morfolégicos, muchas de las especies que
Mayr consideraba especies hermanas actualmente se sabe que
no lo son. En la actualidad algunos de los mejores ejemplos de
especiacién alopdtrica se han obtenido por estudios realizados en
el Istmo de Panam4. Esta regién emergi6 hace aproximadamente
3 millones de afios y dividié la distribucién de los organismos
marinos a las costas del pacifico o del atdntico. Debido a que la
temperatura, salinidad y marea son muy distintas entre ambos
mares muchas de las especies también difieren. Un ejemplo
de ello son algunas especies de camarones los cuales cuando se
retinen experimentalmente en el laboratorio producen menos del
1% de descendencia viable (Knowlton ez a/. 1993).

Otro ejemplo de especiacién alopdtrica lo constituyen especies
de salamandras del género Desmognathus. Tilley et al. (1990)
recolectaron hembras y machos de distintas poblaciones a lo largo
de su distribucién y registraron el nimero de apareamientos. Sus
resultados mostraron que, el nimero de apareamientos entre
poblaciones cercanas fue similar al de individuos de la misma
poblacién y disminuyé conforme aumentaba la distancia entre las
poblaciones, hasta el aislamiento total entre las poblaciones mds
alejadas. De manera similar, la diferenciacién genética aumenté
con la distancia entre poblaciones.

Especiaciéon simpatrica

La especiacién simpdtrica la podemos definir como el origen del
aislamiento reproductivo entre organismos que originalmente
pertenecian a la misma poblacién y por lo tanto potencialmente
se podian reproducir. A diferencia de la especiacion alopdtrica, en
donde el flujo génico estd restringido por barreras geograficas, en
la especiacidn simpdtrica Gnicamente las caracteristicas propias
de los organismos son las responsables de evitar o reducir el
flujo génico. De la misma manera que Mayr mostrd su apoyo
al modelo de especiaciéon alopdtrica, lo hizo en contra del
modelo de especiacién simpdtrica. Sin embargo, actualmente
se cuenta con modelos y estudios empiricos que apoyan este
tipo de especiacion. Un caso de especiacion simpdtrica es el que
se da por medio de la hibridacién la cual serd abordada mds
adelante. Uno de los pocos ejemplos de especiacién simpdtrica en
plantas que no implica hibridacién ni poliploidias (duplicacién
de la dotacién genética nuclear), es el de algunas orquideas
(Chiloglottis) polinizadas por engafio (tipo de polinizacién en el
cual la planta no ofrece recompensas, i.e. polen o néctar). Estas
orquideas son polinizadas por avispas macho que son atraidas por
los aromas producidos por las flores que simulan feromonas de
avispas hembra. Se propone que el origen de algunas especies del
género pudo haber sido por medio de mutantes que produjeron
compuestos quimicos modificados, capaces de atraer una o
mids especies de polinizadores distintos (Mant et a/. 2005). Sin
embargo, uno de los principales problemas relacionado con la
especiacion simpidtrica es que muchos de los ejemplos que se
proponen como evidencia de este tipo de especiacidn, también
pueden ser explicados con modelos de especiacién alopdtrica.
Por lo que la especiacién alopdtrica se considera la hipétesis
nula al evaluar ejemplos empiricos de especiacién. Se propone
que uno de los mejores ejemplos de la especiacién simpdtrica,
debiera darse en lugares remotos como las islas ocednicas. En
este contexto se ha sugerido que varias especies de Coledpteros y
Ortdpteros endémicas a la isla Santa Elena (una pequena isla en
el atldntico sur de 122 Km?) pudieron originarse de esta manera.
Sin embargo, debido a que varias de estas especies carecen de alas,
no puede descartarse totalmente que la especiacidn haya sido de
manera alopdtrica ain en esta pequena isla.

Uno de los ejemplos mds referidos de especiacién simpdtrica
es el de los peces de los lagos africanos. Se estima que en tres lagos
(Victoria, Malawi y Tangafica) habitan mds de 1500 especies
endémicas de ciclidos. Muchos de los ciclidos se caracterizan
por sus particulares hdbitos alimenticios (peldgicos, benténicos,
depredadores de otras especies, carrofieros, etc.) (Coyne y Orr,
2004). Ademds, se considera que su conducta reproductiva y
el marcado dimorfismo sexual son importantes para entender
la especiacién de este grupo. En muchas especies los machos
presentan una coloracién muy brillante y se ha observado que
en algunas especies numerosos machos no logran reproducirse
lo que se traduce en una fuerte seleccion sexual. Sin embargo,
a pesar de que se sabe que varias especies presentan aislamiento
reproductivo, la determinacién del parentesco entre formas
similares no ha podido establecerse en varios casos debido
a la falta de filogenias confiables. A pesar de esto, estudios
filogenéticos de los grandes grupos de ciclidos apoyan la hipétesis
de una especiacion simpdtrica al proponer a una o pocas especies
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ancestrales (Coyne y Orr, 2004).

A manera de conclusién podemos decir que aunque
actualmente algunos modelos, estudios de laboratorio y campo
apoyan la especiacién simpdtrica, ésta parece ser un fendmeno
de especiacién poco frecuente en comparacién con la especiacién
alopdtrica.

Clasificacién de las barreras reproductivas

Con respecto a las barreras reproductivas, de manera tradicional
se han dividido en aquellas que actiian antes de la formacién del
cigoto (precigéticas) y las que actiian después de su formacién
(postcigdticas) (Tabla 1). Sin embargo, debemos recordar que en
realidad la accién de las barreras reproductivas actiia de manera
continua a lo largo del ciclo de vida de los organismos. Algunos
autores consideran que la evolucién de las barreras precigdticas
son las responsables de mantener separadas a las poblaciones
naturales (Kirckpatric y Ravigné, 2002). Es interesante sefalar
que en la gran mayoria de los casos las barreras reproductivas
evolucionaron cuando las especies se encontraban separadas
geograficamente, es decir en alopatrfa. Partiendo de esa idea,
el hecho de que, actualmente, muchas especies cercanas
filogenéticamente se encuentren en simpatria, se puede deber al
aumento del dmbito de distribucién o lo que se conoce como
distribucién secundaria.

£ Como puede evolucionar el aislamiento reproductivo?
Se ha propuesto que el aislamiento reproductivo, y por lo tanto la
especiacién, puede ser producto de la seleccidn natural y la deriva
génica. Sin embargo, la mayor evidencia empirica (estudios
naturales, experimentos de laboratorio y andlisis moleculares)
muestra que la seleccién (natural y sexual) es la principal
responsable de los eventos de especiacién (Ridley, 1997; Kay
y Schemske, 2008). Por el contrario existe poca evidencia que
apoye a la deriva en eventos de especiacion.

En el caso de que los individuos presenten una caracteristica
que aumente el aislamiento reproductivo, y como consecuencia
directa tengan una mayor adecuacidn, la seleccidon natural puede

Especiacién ecoldgica

favorecer a dichos individuos. Un ejemplo de lo anterior son
dos especies de plantas del género Mimulus las cuales presentan
morfologias florales contrastantes adaptadas a abejas (M. lewisii)
y colibries (M. cardinalis) y serdn abordadas mds adelante. Sin
embargo, en la mayoria de los casos el aislamiento reproductivo
es un subproducto de la seleccién natural sobre ciertas
caracteristicas no relacionadas con el aislamiento reproductivo.
En este caso, el aislamiento evoluciona por efectos pleiotrépicos
(cuando la accién de un gen tiene efectos en otro(s) gen).

Especiacion como subproducto de la accién de la seleccion
natural

Es importante sefialar que muchas de las barreras reproductivas
que actualmente existen entre especies cercanas, posiblemente
evolucionaron por causas distintas a la de evitar la reproduccién
entre estas. Como evidencia de lo anterior, existen 14 estudios de
seleccion artificial en los que a una poblacién inicial se le dividié
y posteriormente se sometié cada una a condiciones ambientales
contrastantes para promover la seleccién divergente, y al final
del experimento (después de varias generaciones) se estimé el
aislamiento precigético. Sorprendentemente, en 10 de los 14
estudios se encontrd algin tipo de aislamiento precigético (Ridley,
1997). Por otra parte, se ha propuesto que probablemente la
accién de la seleccidén natural ha sido la responsable de la
evolucion del aislamiento reproductivo en muchas especies de
plantas con flor. Por ejemplo, en el género Mimulus hay especies
que han colonizado suelos que retienen poca humedad y la
seleccién natural ha favorecido que estas especies florezcan y se
reproduzcan primero que otras especies del género que no estdn
en este tipo de suelo (Macnair y Gardner, 1998). Estos resultados
apoyan la idea de la evolucién del aislamiento precigético
como un subproducto de la seleccién y posterior adaptacién a
condiciones ambientales distintas.

¢Qué tan rapido evoluciona el aislamiento reproductivo?
Una aproximacién para tratar de entender la relacién que
existe entre el tiempo de especiacién y la fuerza del aislamiento

Tabla 1. Barreras reproductivas precigdticas y postcigoticas en plantas y animales
P

Precigoticas

Aislamiento geografico

Aislamiento fenoldgico Distintos picos de floraciéon

Aislamiento floral . .
diferentes polinizadores

Sistema de apareamiento .
estigma

Competencia polinica
Polinizacién/insminaci6én Mecanismos de autoincomptibilidad
Postcigéticas
Viabilidad Tasas de germinacion
Sobrevivencia Plantulas

Fecundidad

Plantas con flor

Distintos tiempos de exposicion del polen y/o receptividad del

Baja o nula germinacién de granos de polen interespecificos

Estériles, produccién de flores, produccién de polen, 6vulos

Animales

Similar en plantas y animales

Distintos tiempos de eclosion de larvas,
maduracién

Exclusivo de las plantas con flor. Diferentes formas de flores atraen

Distintas conductas reproductivas
(cortejos, etc.)

Competencia espermatica

Reconocimiento de gametos

Eclosion de huevos, nacimientos
Inviabilidad
Esterilidad
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reproductivo entre las especies, ha sido el uso de andlisis
comparativos. En estos estudios el grado de diferenciacién
genética (D) entre pares de especies puede tomar valores de
0 (cuando las frecuencias alélicas son idénticas entre las dos
especies) a co (cuando no comparten ningtin alelo). En el caso
del aislamiento precigético y postcigdtico 0 indica la falta de
aislamiento y 1 un aislamiento total. Un modelo ideal para este y
otros tipos de estudios de especiacion lo constituye el género de
moscas Drosophila. Aunque se han empleado otros sistemas en este
tipo de estudios (peces, salamandras, aves, mamiferos) ninguno
se compara con la gran cantidad de especies de moscas que se han
podido entrecruzar (171 reportes de hibridos inter especificos,
Coyne y Orr, 1997). En particular, se ha estudiado la evolucién
del aislamiento precigdtico (comportamiento), postcigético
(inviabilidad y esterilidad de hibridos) y el aislamiento total. Uno
delosresultados mas relevantesdeeste estudio, esque tantola fuerza
del aislamiento precigdtico como la del postcigético aumentan
con el tiempo. Ademds, cuando se comparan tinicamente pares
de especies que divergieron recientemente (D<0.5) el aislamiento
dado por el comportamiento es significativamente mds alto
que el dado por la inviabilidad y la esterilidad de los hibridos
(Coyne y Orr, 1997). A manera de conclusién, podemos decir
que el aislamiento precigético ha evolucionado mds rdpido que el
postcigético en el caso de Drosophila.

Ejemplos de la accion de las barreras reproductivas en
plantas

Como se menciond anteriormente, uno de los principales
objetivos de los estudios de especiacién es determinar la
importancia relativa de las diferentes barreras precigdticas y
postcigdticas. Ademds, este tipo de estudios pueden revelar si una
sola barrera es suficiente para impedir el flujo génico entre dos
especies, y si las barreras actGan de manera simétrica, es decir,
si actdan de la misma forma independientemente de cual sea la
especie receptora y cual la donadora de polen.

Una de las aportaciones a los estudios de especiacién fue
hecha por Coyne y Orr (1989) quienes propusieron una forma
de estimar el aislamiento reproductivo total a partir de la
contribucién relativa de cada barrera. De esta forma, la fuerza
de cada barrera se mide en una escala de 0 a 1, en donde el cero
representa el flujo libre de genes entre dos especies y 1 representa
el aislamiento reproductivo total. Hay que tener en cuenta que
las barreras reproductivas acttian de manera secuencial durante
el ciclo de vida de los organismos, por lo que cada barrera solo
reduce el flujo génico que ha escapado a barreras anteriores.
Ademis, esta forma de evaluar las barreras reproductivas pone a
prueba en poblaciones naturales la utilidad del CBE.

Los mejores modelos para evaluar el papel de las distintas
barreras en el aislamiento reproductivo lo constituyen pares de
especies hermanas filogenéticamente, que coexistan al menos en
alguna region. Idealmente también se debe identificar la base
molecular de cada barrera, por lo que si se estudian especies
poco relacionadas, se puede sobre estimar el nimero de genes
inicialmente relacionado con el aislamiento reproductivo.
que
cuantificado el efecto individual de todas las barreras precigéticas

Actualmente, existen muy pocos ejemplos hayan

y postcigdticas que intervienen en el aislamiento reproductivo

de dos especies. De manera general en muy raras ocasiones una
barrera es suficiente para impedir el flujo génico entre dos especies
o poblaciones (Lowry et al. 2008). Ademds, se ha encontrado que
en promedio, la fuerza de las barreras precigdticas es del doble en
comparacién con las postcigdticas.

El modelo m4s estudiado donde se ha evaluado la accién de las
distintas barreras reproductivas lo constituyen especies del género
Mimulus (Schemske y Bradshaw, 2003). M. lewisii y M. cardinalis
son dos especies hermanas que presentan una morfologfa floral
contrastante y en donde las cruzas entre ambas especies producen
hibridos fértiles. M. lewisii presenta flores rosadas de corola ancha
que producen poco néctar. Por el otro lado, M. cardinalis tiene
flores rojas, tubulares, angostas y producen mayor cantidad de
néctar. La distribucién de ambas especies se traslapa tinicamente
en una pequena drea de la Sierra Nevada de California a 1400 m
de altitud. Sorprendentemente las observaciones de polinizadores
en esta poblacién simpdtrica mostraron que el 100% de las visitas
a M. lewisii fue hecha por abejas y en el caso de M. cardinalis el
97% de las visitas fueron por colibries (Schemske y Bradshaw,
1999). Con el fin de saber qué caracteristicas florales son las que
favorecen o reducen las visitas de abejas y colibries, los autores
realizaron cruzas entre ambas especies de tal forma que en la
F2 obtuvieron una gran gama de combinaciones de morfos
florales. Es decir, flores rojas (como las de M. cardinalis) pero
de corola ancha, o de color rosa (como M. lewisii) pero deforma
tubular, entre otras combinaciones. Posteriormente expusieron
estas plantas a los polinizadores y observaron que el aumento
en la concentracién de pigmentos (antocianinas y carotenos) y
el volumen de néctar reduce la visita de abejas, mientras que el
aumento en el 4rea del pétalo las incrementa. Estos resultados
muestran claramente que el color (aislamiento etoldgico) y la
forma de las flores (aislamiento mecdnico) tienen un importante
papel en el aislamiento reproductivo de estas dos especies.
Ademis, los autores encontraron que la base genética de dichas
caracteristicas (forma y color de flores) estd determinada por
pocos genes. Otros estudios en el género Costus (Costaceae) (C.
pulverulents y C. scaber) se encontré que las barreras precigéticas
contribuyeron entre un 99 y 100 % del aislamiento reproductivo
total dependiendo de que especie se usara como materna (Kay,
2006).

Sin embargo, existen otros casos en donde se ha encontrado
un fuerte traslape del periodo de floracién y de polinizadores, tal
es el caso de dos especies de Chamacecrista (Costa et al. 2007).
Los autores concluyeron que las barreras precigdticas estaban
ausentes o eran muy débiles.

Aunque los estudios mds completos que han evaluado
en detalle la serie de barreras reproductivas de varios pares de
especies sugieren que las barreras precigéticas contribuyen
significativamente mds en el aislamiento total, resultarfa
aventurado extrapolar estos resultados a la totalidad de las
angiospermas debido al reducido niimero de estudios realizados
hasta ahora.

Ejemplos de la accion de las barreras reproductivas en
animales

En la tabla 1 se puede apreciar que la accién de varios tipos de
aislamiento reproductivo son similares entre plantas y animales.

10 Biolégicas | Vol. 14, No. 2 | Diciembre 2012



Una de las principales diferencias es que las plantas con flor
dependen para su reproduccién, en muchos casos, de vectores
bidticos (principalmente insectos y aves) y por lo tanto de su
comportamiento.

Ernest Mayr consideraba que el aislamiento dado por
el comportamiento animal es el principal responsable de la
especiacién. Un hecho que motivé el estudio del aislamiento
conductual es la presencia de muchas especies simp4tricas con
un marcado dimorfismo sexual, como el que muestran las aves
del paraiso de Nueva Guinea, las cuales no muestran atraccién
entre los miembros de distintas especies. El aislamiento
etoldgico o conductual reduce la atraccién, y en consecuencia las
oportunidades de apareamiento entre los individuos de especies
distintas. Una forma en la que uno podria inferir la presencia de
este tipo de aislamiento entre dos o mds especies simpdtricas de
animales y que se reproducen en la misma época del afio, es la
ausencia de individuos hibridos. Sin embargo, la mayorifa de los
estudios de preferencia de pareja se ha realizado en el laboratorio
en donde se puede reunir a un macho y una hembra de dos
especies, u ofrecerle a una hembra que elija entre dos machos
(conespecifico y heterospecifico). Con este tipo de experimentos
es relativamente sencillo demostrar la presencia del aislamiento
etoldgico, pero detectar la(s) caracteristica(s) responsable(s) del
mismo es bastante mds complicado. El género Drosophila, ha sido
uno de los més estudiados y solo en algunos casos se ha podido
detectar que la vibracién de las alas o ciertas feromonas son las
responsables del aislamiento reproductivo. En otros casos, se ha
demostrado que la coloracién de las alas de las mariposas es una
caracteristica que determina el que una hembra se aparee con
un macho de su misma especie, como en el género Pieris. Estos
resultados se han obtenido por medio de experimentos donde
se modificé la coloracién de las alas de los machos y se registré
la aceptacién por parte de las hembras (Wiernasz y Kingsolver,
1992). En ocasiones el aislamiento se da por medio de senales
auditivas, lo cual se ha demostrado al reproducir ciertos sonidos
de machos conespecificos y heteroespecificos a hembras de ranas
(Physalaemus), aves (Passerina cynanea y P amoena), y grillos
(Zeleogryllus commodus 'y 1. oceanicus) (Coyne y Orr, 2004).

Ademds del aislamiento etoldgico, existen otros como el
mecdnico, que se refiere a la incapacidad de fertilizacion entre
dos especies dada por la distinta morfologfa de las estructuras
reproductivas, y el aislamiento gamético dado por la falta de
reconocimiento de los gametos, su inviabilidad, o su incapacidad
de fusionarse.

Hibridacién y Especiacién

La hibridacién se define como la cruza entre individuos de dos
poblaciones diferenciadas o especies distintas. Este fenémeno
puede estar acompanado con eventos que dupliquen el genoma
del hibrido (en comparacién a la o las especies parentales) lo que
da como resultado individuos poliploides (con varias copias de
cada gen) que estdn aislados reproductivamente por barreras
postcigdticas de las especies parentales (diploides generalmente).
El origen de especies dado por poliploidias es el caso mds “rdpido”
de especiacién el cual puede ocurrir de una generacién a otra.
Hasta hace algunos afios se estimaba que entre el 50 y 75% de las
especies de angiospermas podian estar relacionadas con eventos
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de poliploidias (Grant, 1981; Lewis, 1980). Actualmente se
considera que los eventos de poliploidas en las plantas con flor
han sido tan recurrentes desde las primeras angiospermas, que
ya no suele hacerse la pregunta de cudl es el niimero de especies
originadas por este fenémeno sino mas bien cudntas veces, linajes
particulares han tenido eventos de poliploidia (Soltis ez al.
2009).

En otros casos la hibridacién puede dar como resultado
hibridos que conserven el mismo nimero de cromosomas que
los padres (hibridacién homoploide). Este tipo de hibridacién
parece ser poco frecuente debido a que los hibridos de las
primeras generaciones tienen muy baja adecuacién (por
problemas cromosomales durante la meiosis). Ademds, no
resulta fdcil detectar a estos hibridos ya que no presentan
ninguna caracteristica distintiva (como el cambio del nimero de
cromosomas de los poliploides). Actualmente existenten entre
15 y 20 reportes bien documentados de este tipo de hibridos
(Rieseberg y Willis, 2007). En términos evolutivos este tipo de
especiacién puede tomar poco tiempo como se demostrd en
Helianthus anomalus, especies que probablemente se originé en
menos de 60 generaciones (Ungerer ez al. 1998).

Para algunos autores la hibridacién tiene poca relevancia
en la evolucién, debido a que consideran que sus efectos son
temporales y por lo tanto transitorios (Mayr, 1992; Schemske,
2000). Para otros, la hibridacién es una fuerza evolutiva que
crea oportunidades de adaptacidn, y en ocasiones puede ser la
responsable de la especiacién (Rieseberg er al. 2003; Ellstrand
et al. 1996). Uno de los principales problemas para resolver
esta controversia es que, hasta hace algunos anos, existfa muy
poca evidencia empirica. Sin embargo, recientemente se ha
demostrado que la hibridacién ha jugado un papel relevante en la
adaptacién y especiacién, como es el caso del género Helianthus
(girasoles). Para probar que la hibridacién es relevante en la
evolucién, no es suficiente tener evidencias de que una o mds
especies  son producto de la hibridacién (lo cual en muchos
casos no es una tarea sencilla) sino que es necesario demostrar
que los hibridos no son transitorios. Una manera en la que se
ha abordado este problema es obteniendo evidencia de que la
hibridacién ha jugado un papel clave en la adaptacién a nuevos
ambientes, generalmente extremos, en comparacién con la de los
progenitores. El género Helianthus estd formado por 11 especies
y se tiene evidencia filogenética de que tres especies (H. anomalus,
H. deserticota y H. paradoxus) son producto de la hibridacién
entre H. annuus'y H. petiolaris. Mientras que la distribucién de
las especies hibridas se restringe a ambientes extremos (desérticos
o salobres), las especies parentales muestran una amplia
distribucién (Rieseberg ez 2/. 2003). Ademds, por medio de cruzas
experimentales entre H. annuus 'y H. petiolaris se han podido
reconstruir (hibridos sintéticos) las caracteristicas morfolégicas y
fisiolégicas de las especies hibridas. Posteriormente se compararon
éstas caracteristicas con las de las especies parentales y se encontrd
que un gran nimero de ellas exceden los valores promedio de
las especies paternas. Ademds, los autores probaron si alguno de
los caracteres de los hibridos tenfan un valor adaptativo. En el
caso de H. paradoxus que habita en lugares salobres, se observéd
que presentaba mecanismos de exclusion y secuestro de sodio
y otros minerales (presentes en otras especies salobres y que se
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interpretan como adaptaciones a este hdbitat). H. anomalus,
que habita en las dunas de arena, presenta semillas grandes (que
reducen las probabilidades de quedar enterradas), y un répido
crecimiento de raices lo que aumenta las probabilidades de llegar
a las reservas de agua.

Bases genéticas del aislamiento reproductivo.

En una revisidn en especies de angiospermas, donde se investigd
el ndmero de genes relacionados con el aislamiento reproductivo
entre pares de especies, se encontré una gran variacion que va de
1 a 17 genes. Sin embargo en la mayorfa de los estudios se han
detectado genes particulares que contribuyen fuertemente en el
aislamiento reproductivo total (20% o mds) (Lowry ez al. 2008).

Se ha estimado que el nimero de genes relacionado con
la inviabilidad de los hibridos entre Drosophila melanogaster
y D. simulans es de alrededor de 200 (Presgraves et al. 2003).
Sin embargo se sabe que pricticamente cada gen puede causar
inviabilidad total lo que se traduce en una barrera efectiva
contra el flujo génico. De ahi que lo mds probable es que
haya evolucionado uno después del otro, pero actualmente no
podemos saber que gen o genes fueron los primeros en causar
la inviabilidad de los hibridos. Un caso extremo de especicién
dado por un solo gene es el de una especie de caracol en el que
se sugiere que el gene que controla la espiralidad de la concha
(derecha o izquierda) determina el aislamiento reproductivo
(Coyne, 1992).

Hasta aqui hemos visto de manera resumida las aportaciones
que se han dado utilizando el concepto del aislamiento
reproductivo en el 4rea de especiacidn, proceso fundamental de la
teorfa evolutiva. Existen otros enfoques que no fueron abordados
aqui como el filogenético y filogeogrifico que pueden ayudar a
tener un panorama mds completo del proceso de especiacion.
En los préximos afos con la integracion de disciplinas como la
geografia, la ecologia y desde luego con los avances en el 4rea
de la genémica podrdn darnos una nueva visién del proceso de
especiacién (Safran y Nosil, 2012) .
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